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Estudiando los determinantes de la composición de comunidades y sus dinámicas en el pasado incorporando información filogenética y funcional
al registro fósil. El registro fósil contiene información sobre la composición relativa de especies en un momento concreto, aportando información de
la dinámica de comunidades a lo largo de intervalos temporales extensos, siendo el Pleistoceno y el Holoceno los periodos mejor representados.
Sin embargo, estos datos son rara vez considerados en las hipótesis y modelos que se han desarrollado recientemente para explicar la composición
de comunidades. El papel de las variables abióticas (i.e., climáticas) en el ensamblaje de comunidades está bien documentado tanto en el registro
fósil como por datos ecológicos actuales. Sin embargo, el papel de las interacciones bióticas es más controvertido, aunque el uso de información fi-
logenética y de rasgos funcionales está ayudando a comprender su papel relativo en las comunidades actuales. La creciente popularidad de herra-
mientas ecoinformáticas de modelización junto con un mayor volumen de datos paleoecológicos disponibles online facilita su integración con la
teoría y los modelos de ecología de comunidades. Sin embargo, su uso en el estudio de las interacciones bióticas es todavía escaso y su integración
con datos funcionales y filogenéticos es prácticamente inexistente. Con el objetivo de fomentar nuevos estudios, revisamos los avances en la inte-
gración de paleoecología con la teoría y modelos de la ecología de comunidades, analizamos las principales incertidumbres asociadas a los datos
fósiles, para asegurar un análisis serio y riguroso y finalmente sugerimos futuras líneas de trabajo.
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Studying community assembly drivers and its past dynamics incorporating phylogenetic and functional data to the fossil record. The fossil record
provides information on species relative abundances at specific times, which in turns can inform about community dynamics over long time periods,
being the Pleistocene and the Holocene the best represented. However, palaeoecological data are rarely incorporated in hypothesis and models re-
cently developed to explain community composition. The role of abiotic variables (i.e., climate) to drive community assembly is well documented
both in contemporary ecology and the fossil record. Although the role of biotic interactions in community assembly remains controversial, phylogenetic
and functional traits information are contributing to clarify its importance on contemporary communities. The growing popularity of ecoinformatic mo-
delling tools along with an increasing availability of palaeoecological data in online databases facilitates the integration of palaeoecological data to
inform theory and models of community ecology. However, such integration remains largely unexplored. Aiming to boost such sort of studies, we
review here advances in palaeoecological studies to inform community ecology, we also provide a guide on common uncertainties associated with
fossil records to ensure a rigorous use of them, and propose further working lines in such integration.
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Introducción
La necesidad de interrelacionar los estudios de ecología con-
temporánea con estudios paleoecológicos se reconoce y se ha
puesto de manifiesto en reiteradas ocasiones desde principios del
siglo XX (Clements 1924; Foster et al. 1990; Schoonmaker y Foster
1991; Rull 2010; Jackson y Blois 2015; y referencias allí citadas).
Algunos autores han sugerido que ambas disciplinas deberían ser
unificadas bajo el paraguas de la ecología, manteniendo la distin-
ción nomenclatural (e.g., paleoecología y ecología contemporánea)
como herramienta sintáctica para identificar el periodo temporal es-
tudiado, así como las idiosincrasias de sus datos y las herramientas
metodológicas propias de cada una (Rull 2010). [En este trabajo
adoptamos dicha convención para referirnos a cada una de las dis-
ciplinas en su enfoque tradicional o a la ecología como concepto
integrador que abarca a ambas.] Esta propuesta se fundamenta en
la idea del uniformismo y considera los elementos y procesos eco-
lógicos en pasado, presente y futuro como factores necesariamente
conectados dentro del continuum tiempo. Por tanto, integrar las evi-
dencias que los dos cuerpos de conocimiento proporcionan y des-
arrollar hipótesis y modelos que satisfagan sus singularidades
supone un paso importante e imprescindible para poder entender
y anticiparnos a los potenciales cambios ecológicos que se produ-
cirán en el futuro (Rull 2010; Blois et al. 2013a; Williams et al. 2013;
Jackson y Blois 2015; Maguire et al. 2015). Aunque algunos avan-
ces de esta integración se identificaron en la década de los 90
(Davis 1994), estas dos disciplinas se han mantenido práctica-
mente independientes una de la otra con algunas interacciones
puntuales (e.g., Foster et al. 1990; Rull 2010; Jackson y Blois 2015;
y sus referencias). Cada vez son más los estudios que integran
datos, hipótesis y/o métodos de ambas materias, aunque dichos
esfuerzos son todavía insuficientes (Rull 2010; Jackson y Blois
2015). Sin embargo, esta tendencia parece no haber calado toda-
vía en la comunidad científica española. Buen ejemplo de ello, o al
menos de estar en un estado incipiente, es la aparición de este vo-
lumen especial y la celebración por primera vez de una sesión de
paleoecología en el último congreso de la Asociación Española de
Ecología Terrestre (AEET), que tuvo lugar a principios de 2017 en
Sevilla (España). 
La falta de integración entre ambas disciplinas se puede explicar
por una mezcla de factores tanto de índole científica como no cien-
tífica (Rull 2010). La paleoecología se ha centrado tradicionalmente
en la reconstrucción de ecosistemas y condiciones ambientales,
mientras que la ecología busca patrones (distribución/abundancia de
especies, composición de comunidades, etc.) así como entender
los procesos que generan dichos patrones (Rull et al. 2013). Apro-
ximarse a la paleoecología es difícil ya que recolectar muestras pa-
leoecológicas resulta un procedimiento caro y complejo (e.g.,
Faegri y Iversen 1975), el análisis de las mismas y las metodologías
empleadas requieren un alto grado de especialización, e incluso
disponiendo de los datos, su interpretación y análisis no resulta tri-
vial sin la adecuada formación (Huntley 1996). Por otro lado, la di-
sociación psicológica entre pasado y presente alcanza la ecología,
acrecentada por el papel homogeneizador del prefijo “paleo”
cuando se aplica a disciplinas con diferentes objetos de estudio
pero que comparten el hecho de estudiar fenómenos del pasado
(e.g., paleozoología, paleobotánica, paleogeografía, paleoecología
o paleoclimatología; Rull 2010), y que se mantienen separadas de
las disciplinas que estudian los mismos fenómenos en el presente.
Con este trabajo pretendemos contribuir a la unificación de
ambas disciplinas y fomentar nuevos trabajos en los que se inte-
gren los datos de una con las hipótesis y modelos de la otra. Para
ello, en lugar de realizar una revisión sobre los solapamientos y
complementariedades de ambas disciplinas, previamente tratado
por otros autores (e.g., Foster et al. 1990; Schoonmaker y Foster
1991; Davis 1994; Huntley 1996; Jackson y Overpeck 2000; Wi-
lliams y Jackson 2007; Rull 2010; Ostling 2012; Jackson y Blois
2015), trataremos de ilustrar esta integración revisando y discu-
tiendo algunos esfuerzos realizados hasta el momento en el
campo de la ecología de comunidades. Abordar la problemática
mencionada desde esta perspectiva será interesante por varias ra-
zones: a) se trata de un campo actual con un gran dinamismo por
parte de ambas disciplinas (paleoecología y ecología contempo-
ránea), con aportaciones recientes en cuanto a volumen de datos
(Blois et al. 2011; Giesecke et al. 2013; http://www.neotomadb.org),
hipótesis (Kissling et al. 2008; Kraft et al. 2008; Blois et al. 2013a;
Kraft et al. 2015; Gerhold et al. 2015) y modelos (Pollock et al.
2014; Carrara et al. 2015; Ovaskainen et al. 2016; Inoue et al.
2017), b) determinados datos paleoecológicos pueden representar
la composición de comunidades en el pasado (o al menos patro-
nes de coocurrencia de especies), bien por indicar la presencia-
ausencia de múltiples taxones simultáneamente (e.g., registros
paleopolínicos) o a través de un procesamiento de los datos origi-
nales (e.g., compilación de registros de taxones aislados) y c) la
paleoecología y la ecología de comunidades presentan intereses
comunes (las dos se interesan por la estructura de las comunida-
des, tanto de sus patrones espaciales como de sus dinámicas) y
se complementan en cuanto a escalas espacial y temporal (Jack-
son y Blois 2015). 
Con este trabajo, además, proporcionamos una guía práctica
para el uso de datos paleoecológicos (e.g., climáticos y bióticos),
revisando algunos recursos en los que estos pueden consultarse
libremente, analizando sus principales limitaciones y cómo tenerlas
en cuenta para integrarlas de forma correcta con datos de otro tipo
o con las nuevas herramientas ecoinformáticas (e.g., modelos de
comunidades). Repasamos también los avances teóricos y técnicos
(e.g., modelos) recientes en ecología de comunidades, y propone-
mos potenciales líneas de investigación para una visión integradora
de la ecología de comunidades, en la que las nuevas hipótesis y
los nuevos modelos propuestos den respuesta satisfactoria tanto
a las evidencias experimentales y observacionales actuales/recien-
tes, como a las procedentes de escalas temporales mayores.
Datos paleoecológicos y composición de comunidades
Bajo la denominación de paleoecología se engloban un abanico
amplio de disciplinas que estudian distintos tipos de restos fósiles
(e.g., huesos, conchas, tejidos vegetales, polen, esporas o estruc-
turas resistentes de organismos unicelulares), tanto macro- como
microscópicos, y/o indicadores paleoambientales (e.g., isótopos es-
tables o datos geoquímicos) procedentes de una localidad particu-
lar (Maguire et al. 2015). Aunque estos suelen localizarse en
cuencas sedimentarias con condiciones favorables para los proce-
sos de fosilización y conservación del registro fósil (e.g., fondos de
lagunas, turberas, o afloramientos de brea), también podemos ha-
llar información paleoecológica en yacimientos arqueológicos, en
las acumulaciones de restos realizadas por roedores, coprolitos,
etc. Aunque las evidencias macroscópicas, tanto de restos vegeta-
les (Mitchell et al. 2015) como de micro- y macrofauna (Montuire
et al. 1997; Ricankova et al. 2014), suelen considerarse más direc-
tas, las evidencias microscópicas suelen ser más frecuentes y
abundantes. Tanto unas como otras proporcionan información
sobre la presencia y/o abundancia relativa de un abanico amplio
de organismos: diatomeas (Roberts et al. 2015), dinoflagelados
(Kenfack et al. 2012), plantas terrestres y acuáticas (Pisaric et al.
2003), hongos (a través de esporas o cuerpos fructíferos; Jackson
1994), cladóceros (Novakova et al. 2013), foraminíferos (Uthicke
et al. 2012), ostrácodos (von Bargen et al. 2016), quironómidos
(Brooks 2006), cianobacterias (Golubic y Seong-Joo 1999) o mo-
luscos (D’Amico et al. 2014). Entre los indicadores ambientales más
habituales, podemos encontrar los isótopos estables (como indica-
dores de condiciones climáticas o indicador de la dieta de ciertos
animales; Crowley y Samonds 2013) y los restos de carbones
(como indicador de frecuencia/severidad de incendios o de acción
antrópica; Valsecchi et al. 2013; López-Sáez et al. 2016).
Los datos fósiles son, de forma inherente, datos temporales
(Fig. 1); en algunos casos de forma más o menos continua (e.g.,
microfósiles procedentes de cuencas sedimentarias como lagos y
coresmarinos) y en otros de carácter puntual más o menos irregu-
larmente distribuidos en el tiempo (e.g., restos macrofósiles de
plantas y vertebrados en depósitos discretos de depósitos fluvia-
les). Los microfósiles (e.g., diatomeas, dinoflagelados, polen, esto-
mas, esporas de pteridófitos y de hongos, e invertebrados), así
como los datos de acumulaciones de residuos de roedores, depó-
sitos en cuevas, afloramientos de brea, y depósitos marinos some-
ros (con invertebrados marinos) reflejan por su naturaleza la
composición relativa o la coocurrencia de especies en una región
determinada, por lo que se han usado para estudiar las dinámicas
de comunidades a lo largo de periodos más o menos largos (Faegri
y Iversen 1975; Odgaard 1999; Nieto-Lugilde et al. 2015a). En este
sentido, destaca la palinología, ya que proporciona información re-
lativamente abundante desde el último máximo glacial (LGM por
sus siglas en inglés; last glacial maximum – 21 ka BP; kilo años Be-
fore Present) y sus aportaciones han sido usadas frecuentemente
para el estudio de las comunidades vegetales en el pasado. El ca-
rácter puntual (tanto temporal como espacial) de los registros ma-
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croscópicos hace que el estudio de comunidades animales haya
sido más limitado. No obstante, la posibilidad de inferir datos po-
blacionales animales a través de indicadores indirectos del registro
palinológico (que sí es continuo; Gill et al. 2012), la creciente abun-
dancia de fósiles animales (Magri y Palombo 2013) y su accesibili-
dad en grandes bases de datos (Saarinen y Lister 2016), han
posibilitado combinar datos de distintos yacimientos para el mismo
periodo (Fig. 1) para analizar comunidades animales y/o incluirlas
en los estudios de comunidades vegetales.
Paleoecología y ecología de comunidades
Jackson y Blois (2015) han revisado recientemente las aporta-
ciones más significativas que la paleoecología ha proporcionado
en el campo de la ecología de comunidades, y analizan las princi-
pales teorías que se han propuesto para explicar la composición
de las comunidades biológicas: filtrado ambiental, ensamblaje por
interacciones bióticas y procesos neutros. En resumidas palabras,
el filtrado ambiental sugiere que la composición de comunidades
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Figura 1. Esquema de la integración de distintos datos actuales y paleontológicos para verificar hipótesis y modelos de la ecología de comunidades. (A)
Representación ficticia de datos fósiles continuos (e.g., polen) y discretos (e.g., restos óseos) y como unos y otros pueden usarse para representar la
composición de especies (En) en forma de matrices de comunidades (especies × sitios – Sn) durante periodos más o menos amplios (ver diferencias en
la duración de los distintos periodos). Mientras los registros polínicos se han convertido en matrices de abundancia relativa, los restos animales se han
usado como indicadores de ocurrencia. (B) Equivalencia entre los símbolos usados para cada especie y los códigos en las matrices de comunidades
(A) y de rasgos funcionales (D). (C) Árboles filogenéticos ficticios para las especies representadas en las matrices de comunidades en A. (D) Matrices
de rasgos funcionales (Fn; rasgos × especies) de cada especie (e.g., superficie foliar específica, densidad de la madera o altura máxima de la especie
en plantas y tamaño corporal, hábitos alimenticios o densidad y distribución de pelaje en animales). Se representan una matriz para cada grupo taxo-
nómico, aunque idealmente se deberían considerar una para cada periodo. Sin embargo, estos datos pueden presentar dificultades para su observación
en el registro fósil (e.g., los registros de plantas proceden mayoritariamente de restos polínicos, pero no es posible determinar la superficie foliar específica
de una población de plantas en el pasado observando su registro polínico). (E) Datos climáticos y reconstrucciones paleoclimáticas que deben alinearse
y ajustarse temporalmente a los datos de comunidades considerados (periodos en A) y las incertidumbres en sus dataciones. Panel A modificado de
(Maguire et al. 2015). Siluetas de animales son de dominio público, excepto Mammuthus primigenius de Zimices bajo licencia creative commons
(https://creativecommons.org/licenses/by-nc/3.0/), todas descargadas de Phylopic (http://phylopic.org).
Figure 1. Diagram representing the integration of contemporary and palaeontological records to test hypothesis and models in community ecology. (A)
Fictional representation of continuous (e.g., pollen) and discrete fossil records (e.g., bone remains) and how to combine them to reflect species composition
(En) in the form of community matrices (species × sites – Sn) during length-varied periods (see duration differences between periods). Here, pollen records
have been used to calculate relative abundances of plant taxa, whereas animal remains have been used to represent occurrence of each species. (B)
Equivalency between silhouettes for each taxon and the text codes used in community matrices (A) and functional traits matrices (D). (C) Fictional phylo-
genetic trees for species in community matrices in A. (D) Matrices capturing functional traits (Fn) for each species (traits × species; e.g., specific leaf
area, wood density, or maximum height for plants and body size, dietary habits, or fur density and distribution). Although we represented one matrix for
each taxonomic group, it would be ideal to consider one matrix for each taxonomic group at each time period. However, this data can be difficult to
observe from the fossil record (e.g., paleorecords of plants are mostly from pollen observations but it is not feasible to know the specific leaf area of po-
pulations of plants in the past by looking at their pollen remains). (E) Climatic and paleoclimatic data that should align and temporally match community
data inferred from the fossil record (periods in A) and the uncertainties in their datations. Panel A modified from (Maguire et al. 2015). Animal silhouettes
are from public domain, but Mammuthus primigenius from Zimices under creative commons license (https://creativecommons.org/licenses/by-nc/3.0/),
all downloaded from Phylopic (http://phylopic.org).
está determinada principalmente por la respuesta individual de cada
una de las especies a las condiciones ambientales, mientras que el
ensamblaje por interacciones bióticas propone un papel preponde-
rante de las interacciones entre especies a la hora de configurar los
patrones de coocurrencia. Finalmente, el ensamblaje por procesos
neutros (propuesto originalmente para explicar las comunidades tro-
picales) sostiene el papel principal de los procesos poblacionales
estocásticos (i.e., migraciones, reclutamiento, mortalidad, etc.).
Jackson y Blois (2015) argumentan que la paleoecología se ha cen-
trado principalmente en el filtrado ambiental, ya que el registro fósil
aporta abundante información a su favor (e.g., como migraciones
acopladas a cambios climáticos o la presencia de paleocomunida-
des sin análogos modernos), mientras que la ecología contempo-
ránea se ha centrado, normalmente, en las interacciones bióticas y
los procesos neutros, siendo ambas igualmente soportadas por es-
tudios experimentales y observacionales a escalas temporales cor-
tas. Partiendo de esta base y para evitar solapamientos, nosotros
optamos por ilustrar algunos de los trabajos que han ido encamina-
dos a la síntesis de estas disciplinas combinando datos, hipótesis y
modelos.
Los datos de polen fósil, a pesar de sus limitaciones (ver más
abajo), son un buen reflejo de la composición de las comunidades
vegetales pasadas (López-Sáez et al. 2010, 2013), y documentan
la existencia de comunidades similares a las actuales durante el
Holoceno (Robles-López et al. 2018). Sin embargo, no son raros
los registros palinológicos que reflejan una respuesta diferente e
individual de las especies vegetales frente a cambios climáticos
acentuados (como los que tuvieron lugar en la transición entre el
Pleistoceno y el Holoceno; Jackson y Overpeck 2000; Williams
et al. 2002; Shuman et al. 2009); se han identificado diferencias en
las rutas migratorias postglaciales entre especies con distribuciones
similares durante el LGM así como la presencia de comunidades
no análogas a las actuales (Williams et al. 2013). Además, las co-
munidades vegetales no análogas aparecen normalmente acom-
pañadas de combinaciones climáticas sin equivalentes en la
actualidad (Williams y Jackson 2007; Williams et al. 2013; Maguire
et al. 2015, 2016). Desde un punto de vista funcional, la composi-
ción y estructura de las comunidades de mamíferos en la región
Altai-Sayan (Asia Central), que presenta actualmente condiciones
ambientales (e.g., climáticas) similares a las que se registraron du-
rante el LGM, es equivalente a las comunidades dominantes en Eu-
rasia durante el LGM pero completamente diferente del resto de
comunidades euroasíaticas actuales de mamíferos (i.e., comuni-
dades euroasiáticas fuera de la región Altai-Sayan; Ricankova et al.
2014). De forma conjunta, todo lo anterior sugiere un control am-
biental por parte de los factores abióticos (e.g., climáticos) en el en-
samblaje de las comunidades, tanto animales como vegetales.
Desentrañar la relación entre las variables abióticas y las comuni-
dades bióticas permitiría, por tanto, elaborar predicciones sobre la
distribución de especies y la composición de comunidades ante los
escenarios de cambio climático.
En este sentido, la mayoría de los modelos para predecir las
consecuencias del cambio climático son modelos correlativos ajus-
tados con datos espaciales contemporáneos de ocurrencia/abun-
dancia de especies y/o composición de comunidades y con datos
ambientales (e.g., climáticos; Maguire et al. 2015). Es importante,
por tanto, validar la asunción de que espacio y tiempo son efecti-
vamente intercambiables. Para realizar esta comprobación, Blois
et al. (2013b) ajustaron dos grupos de modelos generalizados de
disimilitud (o GDM por sus siglas en inglés; generalized dissimilarity
models) usando datos de polen fósil y sus correspondientes recons-
trucciones paleoclimáticas; uno con datos distribuidos espacial-
mente desde el LGM hasta la actualidad y otro con los mismos
datos distribuidos temporalmente (a intervalos de 1000 años) para
cada uno de los sitios estudiados. Posteriormente, compararon las
estimaciones producidas por un grupo de modelos (e.g., modelos
ajustados temporalmente) cuando se proyectaban a las condicio-
nes ambientales con las que el otro grupo de modelos (e.g., mode-
los ajustados espacialmente) fueron ajustados. Los resultados
muestran una gran congruencia cuando espacio y tiempo son in-
tercambiados, con la excepción del Holoceno, durante el cual la va-
riabilidad climática temporal es baja comparada con la variabilidad
espacial y los modelos se ven forzados a extrapolar. No obstante,
el uso de GDMs sobre los datos paleopalinológicos desde el LGM
a intervalos de 1000 años ha permitido determinar que la relación
entre variables climáticas y composición de la vegetación no se ha
mantenido estable a lo largo del tiempo (Blois et al. 2013c). Estos
modelos predicen razonablemente bien los patrones espaciales de
distribución cuando son proyectados a otros periodos temporales.
Sin embargo, el hecho de que la relación entre clima y vegetación
no se mantenga estable hace que los modelos se comporten peor
cuando se proyectan a periodos temporales más distantes o
cuando ha acontecido un cambio climático significativo o abrupto
entre el periodo en el que se ajustan los modelos y en el que se in-
tentan proyectar.
Utilizando el mismo conjunto de datos que Blois et al. (2013b),
Maguire et al. (2016) compararon la capacidad predictiva cuando
se proyectan modelos de distribución de especies (SDMs por sus
siglas en inglés; species distribution models) con respecto a mode-
los de comunidades (CLMs por sus siglas en inglés; community
level models). Mientras que los SDMs asumen una respuesta to-
talmente independiente de cada una de las especies, los CLMs per-
miten una respuesta independiente de cada especie a la vez que
condicionan las respuestas de éstas al patrón de coocurrencia del
resto de especies (nótese que estos modelos no consideran inter-
acciones bióticas implícitamente, pero tampoco asumen las comu-
nidades como entidades cerradas; consultar Ferrier y Guisan 2006
para una revisión detallada de las distintas estrategias de modeli-
zado de comunidades). Al igual que en trabajos anteriores (Veloz
et al. 2012; Blois et al. 2013c), ambos grupos de modelos tienen
una capacidad reducida de predicción. Sin embargo, los CLMs pre-
sentan una ligera ventaja sobre los SDMs cuando se proyectan a
periodos distantes temporalmente o en los que se ha producido un
acusado cambio climático (Maguire et al. 2016), lo que sugiere que
unas especies proporcionan información relevante para predecir la
presencia/ausencia de otras y por tanto también para predecir la
composición de las comunidades. Sin embargo, diferenciar si el pa-
trón de coocurrencia entre especies se debe a una (di-)similitud en
sus requerimientos ambientales (i.e., climáticos en este caso), a la
presencia de interacciones bióticas o al efecto de otras variables
no consideradas en los modelos no es una cuestión trivial, ni que
pueda resolverse con este tipo de modelos (Clark et al. 2014).
A pesar de que los datos paleoecológicos sugieren un filtrado
ambiental en el ensamblaje de las comunidades biológicas (Wi-
lliams y Jackson 2007; Williams et al. 2013), las dificultades de los
modelos para estimar la composición de las comunidades en el pa-
sado junto con recientes estudios de ecología contemporánea in-
dican que, aunque con un papel secundario con respecto a las
condiciones abióticas, las interacciones bióticas tienen un papel im-
portante en la distribución de especies y en la composición de las
comunidades (Gotelli et al. 2010; Wisz et al. 2013; Kissling y
Schleuning 2014; Nieto-Lugilde et al. 2015b). Con el objetivo de su-
perar las limitaciones de los datos observacionales actuales para
identificar signos de interacciones bióticas, Blois et al. (2014) pro-
ponen analizar los patrones de coocurrencia de taxones en el re-
gistro paleoecológico y posteriormente combinar y analizar los
requerimientos climáticos y de distancia geográfica de cada pareja
de especies para determinar el papel relativo de cada uno de estos
factores en la composición de las comunidades. Aunque los autores
sugieren que la variación de la coocurrencia de taxones que queda
sin explicar por las variables climáticas y la distancia geográfica po-
tencialmente se debe a interacciones bióticas, encontraron pocos
indicios de éstas entre los taxones vegetales estudiados desde el
LGM. Esto podría deberse a los grupos biológicos estudiados; aun-
que las interacciones bióticas entre especies vegetales pueden
tener lugar, éstas suelen ser indirectas (Nieto-Lugilde et al. 2015b)
y, por tanto, con un efecto más limitado a las escalas temporales y
espaciales estudiadas por Blois et al. (2014). Un enfoque alterna-
tivo podría ir encaminado a identificar grupos funcionales de plantas
y buscar indicios de interacciones entre dichos grupos, que pueden
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presentar un efecto más importante entre grupos funcionales que
entre especies por separado (Nieto-Lugilde et al. 2015b). Otra vía
de trabajo, cada vez más viable gracias al volumen de datos dis-
ponible en bases de datos, es combinar indicadores directos y/o
indirectos de la presencia/abundancia de otros grupos taxonómicos
(e.g., animales) para identificar señales de interacciones bióticas
(a nivel de especie o de grupos funcionales). Además, dichos datos
se pueden combinar con los registros de polen fósil para identificar
potenciales interacciones animal-planta, las cuales pueden ser im-
portantes en la estructuración de comunidades a través de niveles
tróficos. Por ejemplo, la extinción durante el Cuaternario de los
grandes herbívoros en Norte América (cuantificada a partir de la
presencia de esporas de Sporormiella – hongo coprófilo que re-
quiere de la digestión por herbívoros para completar su ciclo de
vida) parece estar relacionada con la aparición de comunidades
vegetales no análogas a las preexistentes y con un aumento de la
frecuencia de incendios (Gill et al. 2009, 2012).
Avances en la teoría y modelos en ecología de
comunidades
En el campo de la ecología de comunidades contemporáneas
se han producido numerosos avances en los últimos años, tanto
en el desarrollo de hipótesis y teorías como en el desarrollo de mo-
delos para analizar datos y comprobar dichas hipótesis. En este
sentido, la mayor disponibilidad de datos filogenéticos (e.g., Hinch-
liff et al. 2015) está permitiendo un aumento del número de estudios
en los cuales se analiza la relación filogenética de las especies que
componen cada comunidad (Eiserhardt et al. 2015a, b; Feng et al.
2015; Ma et al. 2016; Miller et al. 2017). Al comparar los resultados
observados con la distribución resultante de un modelo nulo se ob-
tiene que las comunidades estudiadas pueden ser más agrupadas
(especies de la comunidad más relacionadas) o dispersas (espe-
cies de la comunidad menos relacionadas) filogenéticamente que
lo esperado por el azar (Webb 2000; Webb et al. 2002; Miller et al.
2017). El uso de este tipo de enfoque ha servido para identificar
los efectos de interacciones bióticas o del filtrado ambiental en el
ensamblaje de comunidades: las comunidades dispersas filogené-
ticamente serían el resultado de competición entre taxones estre-
chamente emparentados (Swenson et al. 2007), mientras que las
comunidades agrupadas filogenéticamente serían la consecuencia
de procesos de filtrado ambiental (Webb et al. 2002). Esta interpre-
tación se basa en la conservación o similitud morfológica y funcio-
nal de las especies emparentadas (Losos 2008; Comte et al. 2014).
Sin embargo, recientemente se ha demostrado que esta relación
no se mantiene de forma general y por tanto la interpretación de la
estructura filogenética de las comunidades no es tan directa (Ca-
dotte et al. 2017; Cavender-Bares et al. 2009; Mayfield y Levine
2010; Gerhold et al. 2015), al menos no sin incorporar en el análisis
datos sobre características o rasgos funcionales.
En este sentido, los rasgos funcionales (entendidos como aque-
llas características morfológicas relacionadas con el funciona-
miento ecofisiológico de los organismos y su respuesta a las
variables ambientales; e.g., superficie foliar específica o densidad
de madera en plantas y tamaño corporal o densidad y tipología de
pelo en animales) son importantes a la hora de entender y predecir
la distribución de especies (D’Amen et al. 2015; Wittmann et al.
2016) y la composición de las comunidades (Stubbs y Bastow Wil-
son 2004; Cornwell et al. 2006; Kraft et al. 2008; Cornwell y Ackerly
2009; D’Amen et al. 2015). De forma similar a la estructura filoge-
nética, la estructura funcional de una comunidad puede interpre-
tarse como resultado del filtrado ambiental o de la competencia
interespecífica (si la comunidad presenta una diversidad menor o
mayor, respectivamente, de lo que se espera debido al azar; Kraft
et al. 2007). Por ejemplo, este tipo de análisis ha permitido deter-
minar el papel que juega la competencia interespecífica en la com-
posición de las comunidades vegetales en bosques tropicales (Kraft
et al. 2008) o en comunidades de dunas (Stubbs y Bastow Wilson
2004). Sin embargo, Cornwell et al. (2006) encontraron un mayor
soporte en pro del filtrado ambiental para la vegetación leñosa en
California (USA). Otros autores han identificado signos de filtrado
ambiental y de competencia en la vegetación costera de California
al analizar múltiples rasgos funcionales (Cornwell y Ackerly 2009).
El efecto del filtrado ambiental en la diversidad funcional se ha ob-
servado incluso a escala continental. Por ejemplo, en un reciente
trabajo (Šímová et al. 2015) se ha observado una baja correlación
entre las variables climáticas y la diversidad funcional de las comu-
nidades vegetales de Norteamérica, aunque se identificaron seña-
les de filtrado ambiental para determinadas combinaciones de
variables climáticas.
Aunque los modelos estadísticos para predecir la composición
y estructura de comunidades (i.e., CLMs) no son novedosos (Tan
y Smeins 1996), su uso está mucho menos extendido que el de los
populares SDMs (Maguire et al. 2015, 2016). En los últimos años,
se han desarrollado un grupo de CLMs (llamados joint distribution
models) con el objeto de estudiar el papel de las interacciones bió-
ticas (Ovaskainen et al. 2010), datos filogenéticos y/o de rasgos
funcionales (Pollock et al. 2012; Ovaskainen et al. 2017) con res-
pecto al papel de las variables ambientales. Además de desentra-
ñar los papeles relativos que filtrado ambiental y las interacciones
bióticas juegan en el ensamblaje de comunidades, estos modelos
permiten tener en cuenta dicha información a la hora de realizar
predicciones frente a los cambios ambientales futuros (Harris
2015). La mayoría de estos algoritmos son modelos bayesianos je-
rarquizados lo que tiene un gran potencial en el caso de los datos
paleoecológicos, ya que se podrían modificar para incorporar las
incertidumbres propias (ver más abajo) de los datos paleoecológi-
cos (Gavin et al. 2014; Rodríguez-Sánchez et al., comunicación
personal).
En todo caso, la verificación de las hipótesis planteadas y de
los modelos desarrollados pasa porque sean capaces de dar una
explicación satisfactoria los patrones de composición de comuni-
dades observados a múltiples escalas, tanto espaciales (Šímová
et al. 2015) como temporales. Por ejemplo, el hecho de que el
clima no tenga un papel estable en el ensamblaje de comunidades
vegetales desde el LGM (Blois et al. 2013c) sugiere nuevas pre-
guntas que requieren atención: ¿Pueden estos cambios explicarse
por el efecto de las interacciones bióticas? ¿Es el papel de las
interacciones bióticas estable a lo largo del tiempo? En este sen-
tido, hay un gran potencial, para contrastar dichas hipótesis y mo-
delos con datos paleoecológicos, combinando datos actuales y
paleoecológicos con información filogenética y funcional (Fig. 1).
Este campo también permite proponer nuevas e importantes pre-
guntas que pueden responderse con el registro fósil: ¿Mejoran las
predicciones para el pasado de los modelos de comunidades
cuando se incorpora información filogenética y/o funcional? Esta
interacción parece factible en el caso de los datos filogenéticos,
ya que para la mayoría de los taxones es razonable asumir que
sus relaciones filogenéticas no han cambiado significativamente
en los últimos 21 ka (desde el LGM). Sin embargo, el uso de ras-
gos funcionales con datos paleoecológicos requiere de más pre-
caución. Si bien ciertas características morfológicas se conservan
bien a esta escala temporal (lo que constituye la base de la iden-
tificación de restos fósiles, como la morfología de los granos de
polen de plantas), ciertos rasgos funcionales puede presentar una
importante plasticidad intraespecífica (e.g., área foliar específica;
Mitchell y Bakker 2014). Esta plasticidad sugiere que organismos
de una misma especie modifican ciertas características (dentro de
un rango) en función de las condiciones ambientales. Por tanto, el
uso de datos funcionales está limitado a aquellos que se pueden
observar directamente en los restos macroscópicos, y aquellos
que se pudieran inferir de los restos microscópicos (e.g., forma de
los estomas; Lacourse et al. 2016). 
Bases de datos paleoecológicos
En la actualidad, muchas colecciones biológicas y paleontoló-
gicas están digitalizadas en forma de bases de datos y son más o
menos accesibles a través de alguna interfaz web. Normalmente,
estas colecciones abarcan un ámbito espacial y temporal concreto.
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Sin embargo, el aumento en la capacidad de cómputo, junto con
un mayor interés en los estudios integrativos, hace necesario una
gran cantidad de datos que cubran escalas temporales y espaciales
de mayor magnitud. En este sentido, son diversas las iniciativas
que integran estas colecciones en ámbitos geográficos y taxonó-
micos mayores en la forma de metabases de datos (e.g., GBIF) o
unificando datos de estas colecciones en una misma base de datos
(e.g., Neotoma). En la Tabla 1 se recogen algunas de las iniciativas
más relevantes por su extensión geográfica y temporal, o bien por
su integración de grupos taxonómicos. En ellas se puede encontrar
información sobre la composición de comunidades vegetales (e.g.,
Neotoma o EPD), o la ocurrencia de especies animales (e.g., Ne-
otoma, PBDB, o Neomap) en un lugar y momento determinado.
Además, la mayoría de ellas dispone de interfaz específicas para
interactuar con la base de datos desde el software de análisis R (R
Core Team 2017). Otros indicadores paleoambientales, como la fre-
cuencia e intensidad de incendios a través de los restos de carbo-
nes, pueden obtenerse directamente de las bases de datos
paleoecológicas (e.g., EPD o Neotoma) o bien a través de bases
de datos especializadas (www.paleofire.org).
Para integrar datos fósiles con teorías y modelos de ecología
contemporánea es posible tener en cuenta el papel de otras varia-
bles ambientales (e.g., climáticas), por lo que se requieren estima-
ciones de estas variables para el periodo en el que se registró cada
dato fósil. Para evitar circularidad en el análisis, la mayoría de los
estudios actuales utilizan proyecciones de modelos climáticos gene-
rales de circulación (GCM por sus siglas en inglés; General Circula-
tion Models) en lugar de estimaciones derivadas de los propios datos
paleoecológicos. Aunque hay numerosos GCMs disponibles y la ma-
yoría proporciona información mensual y anual desde el LGM, todos
presentan el principal inconveniente de mostrar una resolución es-
pacial muy baja (>2.5º). El reciente proyecto PaleoView proporciona
datos climáticos de un GCM a alta resolución temporal desde el LGM
(Fordham et al. 2017) a una resolución espacial regional (2.5º). Los
proyectos Ecoclimate (Lima-Ribeiro et al. 2015) y WorldClim (Hij-
mans et al. 2005) utilizan un algoritmo de reescalado sobre dichas
proyecciones para proporcionar estimaciones globales de variables
paleoclimáticas a mayor resolución (30’ y 30’’ respectivamente). Sin
embargo, estos dos proyectos sólo proporcionan datos para el Ho-
loceno medio (~6 ka BP) y para el LGM (~21 ka BP) procedentes de
los proyectos Paleoclimate Modelling Intercomparison Project
(PMIP3) y Coupled Model Intercomparison Project (CMIP5). Ade-
más, al estar basados en una interpolación espacial, los datos a
mayor resolución presentan potencialmente dos problemas. Por un
lado, la mayor incertidumbre asociada a dicha interpolación, y por
otro, un menor nivel de precisión, ya que los valores estimados pue-
den diferir notablemente de los valores reales observados (Fick y
Hijmans 2017). Es importante comentar, que en Ecoclimate, al no
perseguir una escala tan detallada como en WorldClim (lo cual es
en la mayoría de los casos innecesario), estos problemas serían me-
nores. Además, para generar los datos, en Ecoclimate no se han
combinado los datos procedentes de los GCMs con datos observa-
cionales actuales (como sí se hace en WorldClim), práctica que tam-
bién ha sido criticada para su uso en SDMs (Varela et al. 2015).
Varias bases de datos proporcionan información sobre ciertas
características funcionales de ciertos grupos biológicos, incluyendo
algunos datos procedentes de registros fósiles (e.g., Morphobank,
http://morphobank.org; TRY, https://www.try-db.org). Aunque como
ya comentamos su uso combinado con información de (co)ocurren-
cia de especies requiere cautela y un tratamiento cuidadoso de los
datos y asunciones. Por otro lado, el uso de datos filogenéticos es
cada vez más sencillo gracias al ensamblado de superárboles filo-
genéticos para reconstruir el árbol de la vida al completo (e.g.,
Open Tree of Life; Hinchliff et al. 2015) y las bases de datos de da-
taciones fósiles para calibrar la longitud de las ramas de dichos su-
perárboles (http://fossilcalibrations.org).
La posibilidad de acceder a una gran cantidad de información
de las bases de datos, no debe ser un pretexto para dejar de re-
colectar muestras y generar nueva información, sino todo lo con-
trario. El hecho de que las bases de datos permitan realizar
estudios integradores a escalas previamente inabarcables, debe
servir para remarcar la importancia de seguir aumentando el ta-
maño y mejorando la calidad de las bases de datos existentes.
Para ello es necesario seguir generando nueva información que
complemente y/o que ayude a reducir las incertidumbres y limita-
ciones de los datos ya existentes. 
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Tabla 1. Tabla resumen con algunas de las bases de datos paleoecológicos más relevantes en la actualidad, bien por su ámbito espacial, temporal o ta-
xonómico. Además, estas bases de datos están disponibles para su descarga o para su consulta a través de interfaz webs. Se incluye además el nombre
de los paquetes específicos para interactuar con ellas desde el software de análisis R. * El paquete EPDr está todavía en desarrollo y está disponible a
través de un repositorio en GitHub (https://github.com/dinilu/EPDr).
Table 1. Summary table with some of the most relevant palaeoecological databases currently, because of their spatial, temporal or taxonomical extent.
These databases are available for download or query online through web interfaces. Name for the packages available to interact with the databases in the
analytical software R. * EPDr package is still under development and available in a GitHub repository (https://github.com/dinilu/EPDr).
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Incertidumbres de los datos fósiles
A pesar de la diversidad de datos fósiles de los que hoy dispo-
nemos, todos ellos sufren varios tipos de incertidumbres: temporal,
espacial y taxonómica.
Incertidumbre temporal: Toda evidencia fósil debe tener asig-
nada una datación específica, lo que es especialmente importante
en los estudios de paleocomunidades para que dicha evidencia se
pueda relacionar con otras de diferentes localizaciones y/o periodos
(Maguire et al. 2015). Para ello se utilizan distintos métodos (e.g.,
datación radiocarbónica, por aminoácidos, o por luminiscencia),
cada uno de los cuales tiene sus propias asunciones y potenciales
sesgos, lo que conlleva cierto grado de incertidumbre. Aunque con
algunas excepciones (e.g., huesos datados con radiocarbono) la
mayoría de los fósiles no están directamente asociados con puntos
de edad control (i.e., datados con las técnicas mencionadas ante-
riormente), sino que se basan normalmente en modelos de edad-
profundidad. Estos modelos relacionan matemáticamente la edad
de cada punto de control con su profundidad en la columna de se-
dimentación, lo que está determinado por la velocidad de sedimen-
tación de cada cuenca o punto de muestreo y sus cambios a lo
largo del tiempo (ver ejemplo en Fig. 2), permitiendo datar otras
muestras a lo largo de la columna de sedimentación que no han
sido datadas directamente. Los modelos de edad-profundidad tie-
nen sus propias incertidumbres asociadas (Blaauw 2010; Blaauw
y Christen 2011; Blois et al. 2011). Es importante, por tanto, enten-
der que toda evidencia fósil tiene asociada una incertidumbre tem-
poral, que puede variar dependiendo de las características
geológicas del registro, de las edades estimadas para los puntos
de control y los modelos de edad/profundidad. La mejora de los
métodos analíticos hace que estas incertidumbres sean cada vez
menores, lo que ha propiciado que numerosos modelos de edad-
profundidad de datos anteriores se hayan revisado y actualizado
(Blois et al. 2011; Giesecke et al. 2013).
Incertidumbre espacial: Es reconocido que la presencia de fó-
siles indica la ocurrencia de determinadas especies en un lugar y
momento concreto pero que su ausencia no implica necesaria-
mente la ausencia de dichas especies. Sin embargo, la incertidum-
bre espacial de dichas evidencias es normalmente menos
reconocido. Por ejemplo, algunos granos de polen (e.g., Pinus)
puede dispersarse por el aire a grandes distancias, por lo que su
presencia en determinados puntos no implica necesariamente la
presencia local de dicho taxón (Goring et al. 2013). El tamaño de
la cuenca de captación de la que pueden proceder los granos de
polen se relaciona directamente con el tamaño del depósito sedi-
mentario; registros palinológicos en lagos de mayor tamaño repre-
sentan la vegetación de áreas más grandes que en lagos, turberas
o depósitos de pequeño tamaño (Sugita 2007a, b). Además, todos
los restos fósiles pueden haber sido sometidos a desplazamientos
post mortem o tras su depósito debido a procesos erosivos, cam-
bios en la topografía, los bordes continentales o la tectónica de pla-
cas (Varela et al. 2011).
Incertidumbre taxonómica: En numerosas ocasiones la identifi-
cación de restos fósiles se basa en especímenes fragmentados o
deteriorados que carecen de toda la información necesaria para
una identificación a nivel de especie, por lo que se asignan a nive-
les taxonómicos superiores (e.g., a nivel de género o familia). En
otras ocasiones la limitación taxonómica viene impuesta por la si-
militud morfológica de los restos fósiles. Por ejemplo, el polen que
presentan las especies de un mismo género puede ser muy difícil
de identificar. Además, no todas las especies se preservan igual en
los sedimentos, lo que impone un sesgo en el registro fósil hacía
aquellas especies que fosilizan y se preservan mejor (Behrensme-
yer et al. 2000).
En conjunto, estas incertidumbres hacen que el análisis de co-
munidades a través del registro fósil requiera de un tratamiento cui-
dadoso tanto de los datos como de su interpretación. Por ejemplo,
aunque los datos polínicos reflejan por naturaleza abundancias re-
lativas en las inmediaciones del punto de muestreo, si éste pre-
senta una gran cuenca de captación su resolución espacial puede
ser muy baja (e.g., representando la coocurrencia de especies en
decenas de kilómetros; Sugita 2007a, b). Del mismo modo, la in-
certidumbre temporal, especialmente cuando combinamos datos
discretos o cuando las velocidades de sedimentación son muy
bajas en los registros continuos, éstos pueden reflejar patrones de
coocurrencia a baja resolución temporal (e.g., coocurrencia de es-
pecies que pueden no haber cohabitado, pero si sucederse en pe-
riodos rápidos de tiempo). Por lo que es importante reconocer la
resolución espacio-temporal de los datos paleoecológicos con res-
pecto a los datos experimentales y/u observacionales con los que
trabaja la ecología contemporánea, que suelen tener una resolu-
ción temporal y espacial más detallada (e.g., datos anuales o esta-
cionales en parcelas relativamente pequeñas) que los primeros.
Además, la facilidad de acceso a los datos de grandes bases de
datos requiere una revisión cuidadosa de los registros para su co-
rrecto uso, desde la eliminación de posibles duplicidades entre
bases de datos (e.g., algunos datos se encuentran en varias bases
de datos como Neotoma y la EPD) o para familiarizarse con la idio-
sincrasia de los datos per se (e.g., revisar los tamaños de las cuen-
cas de captación de los registros polínicos y estimar su resolución
espacial y temporal).
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Figura 2. Ejemplo de modelo de edad-profundidad del testigo palinológico
en Ageröds Mosse (Suecia; e_ = 2) de la European Pollen Database (EPD),
calibrado con los datos reales de datación radiocarbónica y de profundidad
para cada muestra de los puntos de edad control. Los puntos de edad con-
trol aparecen como pequeños histogramas a lo largo del modelo de edad
profundidad (ver segmento ampliado), estos histogramas representan la
distribución de probabilidad de las edades para esos puntos basándose en
los datos de 14C y el calibrado a edades de calendario. Basándose en di-
chos histogramas se ajusta una curva que relaciona la profundidad de cada
punto a lo largo del testigo, con su edad más probable (línea negra) y su in-
tervalo de confianza (área gris alrededor de la línea). Esta curva se usa
para estimar la edad más probable de cada una de las muestras fósiles que
no han sido datadas directamente (representadas como líneas horizontales
grises y continuas que relacionan el modelo de edad-profundidad y el dia-
grama del testigo). Las líneas horizontales discontinuas relacionan los pun-
tos de edad control con el diagrama del testigo.
Figure 2. Example of age-depth model for the palynological core in Ageröds
Mosse (Sweeden; e_ = 2) from the European Pollen Database (EPD), cali-
brated with actual radiocarbon and depth data for each of the age control
samples. Age control points are represented as small histograms in the age-
depth model (see augmented inlet) that show the probability distribution of
age for each point based on actual 14C data and calibrated calendar years.
Based on those histograms, a curve is fit to relate Depth of each sample
with the most likely age (black line) and its confidence intervals (grey area
around the black line). The curve is used to estimate most likely age of each
fossil sample that has not been directly dated (shown as horizontal solid
lines that connect the age-depth model with the core diagram). Horizontal
dashed lines connect the age control points with the core diagram.
Conclusión y posibles líneas de futuro
La interacción entre paleoecología y ecología contemporánea
en el campo de la ecología de comunidades no es algo nuevo. Sin
embargo, todavía hay un gran potencial para desarrollar esta inte-
gración, tanto en la verificación de hipótesis propuestas como de
los modelos desarrollados. Más concretamente observamos un
gran potencial en la integración de una perspectiva filogenética y
funcional en los análisis de paleocomunidades, lo que servirá para
desentrañar el papel relativo que el filtrado ambiental y las interac-
ciones bióticas tienen en el ensamblaje de comunidades. Además,
la visión histórica y dinámica que aporta la paleoecología podrá ser-
vir para determinar si esos papeles han sido estables a través del
tiempo y/o si presentan alguna relación con los factores abióticos.
Finalmente, los modelos bayesianos ya existentes para incorporar
estos datos en la composición de las comunidades podrían ser mo-
dificados y ampliados para incorporar de forma natural las incerti-
dumbres propias de los datos paleoecológicos.
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